Les déterminants du succès reproducteur des mâles Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) dans un gradient d'intensification agricole by Lessard, Andréanne
LES DÉTERMINANTS DU SUCCÈS REPRODUCTEUR DES MÂLES 




mémoire présenté au Département de biologie en vue 
de l'obtention du grade de maître ès science (M.Se.) 
FACULTÉ DES SCIENCES 
UNIVERSITÉ DE SHERBROOKE 
Sherbrooke, Québec, Canada, septembre 2012 







Patrimoine de l'édition 
395 Wellington Street 
Ottawa ON K1A0N4 
Canada 
395, rue Wellington 
Ottawa ON K1A 0N4 
Canada 
Your file Votre référence 
ISBN: 978-0-494-90965-2 
Our file Notre référence 
ISBN: 978-0-494-90965-2 
NOTICE: 
The author has granted a non-
exclusive license allowing Library and 
Archives Canada to reproduce, 
publish, archive, preserve, conserve, 
communicate to the public by 
telecommunication or on the Internet, 
loan, distrbute and sell theses 
worldwide, for commercial or non-
commercial purposes, in microform, 
paper, electronic and/or any other 
formats. 
AVIS: 
L'auteur a accordé une licence non exclusive 
permettant à la Bibliothèque et Archives 
Canada de reproduire, publier, archiver, 
sauvegarder, conserver, transmettre au public 
par télécommunication ou par l'Internet, prêter, 
distribuer et vendre des thèses partout dans le 
monde, à des fins commerciales ou autres, sur 
support microforme, papier, électronique et/ou 
autres formats. 
The author retains copyright 
ownership and moral rights in this 
thesis. Neither the thesis nor 
substantial extracts from it may be 
printed or otherwise reproduced 
without the author's permission. 
L'auteur conserve la propriété du droit d'auteur 
et des droits moraux qui protege cette thèse. Ni 
la thèse ni des extraits substantiels de celle-ci 
ne doivent être imprimés ou autrement 
reproduits sans son autorisation. 
In compliance with the Canadian 
Privacy Act some supporting forms 
may have been removed from this 
thesis. 
While these forms may be included 
in the document page count, their 
removal does not represent any loss 
of content from the thesis. 
Conformément à la loi canadienne sur la 
protection de la vie privée, quelques 
formulaires secondaires ont été enlevés de 
cette thèse. 
Bien que ces formulaires aient inclus dans 
la pagination, il n'y aura aucun contenu 
manquant. 
Canada 
Le 21 septembre 2012 
le jury a accepté le mémoire de Madame Andréanne Lessard 
dans sa version finale. 
Membres du jury 
Professeur Dany Garant 
Directeur de recherche 
Département de biologie 
Professeur Marc Bélisle 
Membre 
Département de biologie 
Professeure Fanie Pelletier 
Présidente rapporteur 
Département de biologie 
SOMMAIRE 
Le succès reproducteur est une des deux composantes fondamentales de la valeur 
adaptative et il est par conséquent essentiel de le documenter dans les études en écologie 
évolutive. Chez les espèces socialement monogames, les membres d'un couple social 
peuvent investir dans la production de jeunes hors couple afin d'augmenter leur succès 
reproducteur. Les femelles peuvent ainsi obtenir nombre de bénéfices directs (i.e. 
ressources alimentaires) et indirects (i.e. génétiques), mais elles demeurent limitées dans 
leur nombre total de jeunes produits en raison des contraintes reliés à la production des 
ovocytes. Les mâles, quant à eux, peuvent augmenter de façon beaucoup plus importante 
leur succès reproducteur en se reproduisant avec plusieurs femelles puisque la production 
de spermatozoïdes est virtuellement illimitée. Chez ces espèces, la variance dans le 
succès reproducteur des mâles est donc généralement plus grande que celle des femelles. 
Différentes caractéristiques individuelles et environnementales peuvent venir influencer 
le succès reproducteur des mâles tant au niveau du nombre de jeunes produits au total, 
dans le couple et hors couple. 
L'objectif de ma maîtrise est d'identifier les caractéristiques individuelles et 
environnementales qui déterminent le succès reproducteur des mâles au sein d'une 
population d'Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) nichant le long d'un gradient 
d'intensification agricole dans le Sud du Québec. Mes résultats suggèrent, d'abord, une 
absence de compromis entre le nombre de jeunes dans le couple et hors couple produits 
par un mâle. Ensuite, j'ai montré que les mâles sans mallophages produisaient plus de 
jeunes au total, dans le couple et hors couple, et que les mâles ayant des longues ailes et 
des longs tarses produisaient plus de jeunes hors couple. J'ai aussi observé que les mâles 
nichant à haute densité de population produisent plus de jeunes hors couple, et que l'effet 
de la longueur de l'aile sur le nombre de jeunes hors couple est plus important à haute 
densité, tandis que l'effet de la longueur du tarse n'est décelé qu'à faible densité. Les 
mâles qui se reproduisent tôt produisent plus de jeunes dans le couple, tandis que ceux 
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qui se reproduisent tard produisent plus de jeunes hors couple. Finalement, j'ai trouvé 
que les mâles nichant dans les milieux de cultures plus intensives ont un succès 
reproducteur inférieur aux autres, en raison d'un nombre réduit de jeunes dans le couple. 
En milieu intensif, la reproduction est donc limitée, suggérant que les femelles pourraient 
produire des jeunes hors couple afin de maximiser la survie de ceux-ci, ce qui pourrait 
expliquer ce patron. La sélection intersexuelle et la compétition intrasexuelle pourraient 
être à l'origine de ces différentes relations mais aussi interagir avec l'environnement. En 
conclusion, cette étude montre que des relations complexes entre des caractéristiques 
individuelles et environnementales, notamment en lien avec l'intensité de l'agriculture, 
peuvent influencer le succès reproducteur. Seule une approche globale telle que celle 
utilisée dans le cadre de mon projet permet de bien documenter ces différentes relations. 
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INTRODUCTION GÉNÉRALE 
La théorie de la sélection naturelle repose sur la variation qui existe entre les individus 
d'une même population et sur la transmission aux générations futures des caractères 
conférant des avantages adaptatifs relatifs à la survie et la reproduction (Darwin, 1859). 
La théorie de la sélection sexuelle, qui est un des volets de la sélection naturelle, permet 
d'expliquer pourquoi des traits en apparence non adaptatifs (e.g. en terme de survie) 
persistent au niveau populationnel (Darwin, 1871). Cette théorie repose sur deux grands 
axes principaux, celui de la compétition intrasexuelle et celui de la sélection intersexuelle 
(Darwin, 1871). Étant donné que la sélection sexuelle est reconnue comme l'un des 
rouages fondamentaux menant ultimement à l'évolution des espèces, son étude est donc 
centrale à notre compréhension de l'évolution des stratégies de reproduction. Par 
exemple, la sélection sexuelle a mené au développement de traits sexuels secondaires 
chez les mâles de plusieurs taxons : la sélection intersexuelle est associée notamment à 
l'élaboration d'ornements de taille et de couleur extravagantes (e.g. couleur de plumes, 
d'écaillés, longueur de plume, de nageoire) (insectes, Emlen et Nijhout, 2000 ; poissons, 
Houde et Endler, 1990 ; oiseaux, Moller et Pomiankowski, 1993), tandis que la 
compétition intrasexuelle est associée à la croissance d'armements disproportionnés (e.g. 
présence de cornes, bois) (insectes, Emlen et Nijhout, 2000 ; mammifères, Isvaran et 
Clutton-Brock, 2007). On peut s'attendre à ce que de tels apparats soient observés chez 
des espèces soumises à de fortes pressions de sélection sexuelle (Andresson, 1994). Par 
contre cela ne veut pas dire qu'aucune sélection sexuelle ne s'opère chez les espèces 
monogames ou quasi-monomorphiques. Par exemple, d'autres traits moins apparents 
peuvent être impliqués dans la sélection sexuelle, comme la taille corporelle ou la 
résistance aux maladies (reptiles, Cooper et Vitt, 1993; mammifères, McElligott et al., 
2001 ; oiseaux, Kempenaers et al., 2001 ; Moller et Ninni, 1998). 
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Succès reproducteur chez les oiseaux 
Le succès reproducteur représente le nombre total de jeunes produits pas un individu, et 
donc sa capacité à transmettre ses gènes à la génération suivante. Chez les oiseaux, la 
plupart des espèces sont monogames socialement (Emlen et Oring. 1977), c'est-à-dire 
qu'un mâle s'associe à une femelle pour former un couple lors de la saison de 
reproduction et les deux sexes prodiguent des soins aux jeunes. Cette stratégie bénéficie 
aux deux partis, puisque la survie de leurs jeunes est favorisée par ces soins, ce qui 
augmente le succès reproducteur des deux parents (Emlen et Oring, 1977). Les individus 
se reproduisant dans un contexte de monogamie sociale peuvent aussi augmenter leur 
succès reproducteur en investissant dans la production de jeunes hors couple (JHC). Dans 
une revue de littérature, Griffith et al. (2002) ont rapporté que des paternités hors couple 
étaient observées dans plus de 75% des espèces d'oiseaux socialement monogames 
étudiées. Chez ces espèces, le succès reproducteur total des mâles peut donc être 
décortiqué en nombre de jeunes dans le couple (JDC) et de JHC. Les mécanismes de 
sélection affectant le nombre de JDC et de JHC pourraient être différents, et il est 
important de les distinguer (Petrie et Kempenaers, 1998). 
Lors de la formation des couples sociaux, les femelles peuvent sélectionner leurs 
partenaires pour obtenir des bénéfices directs, par exemple en préférant les mâles étant 
établis dans des territoires de qualité ou qui seront en mesure de prodiguer de bons soins 
aux jeunes (Ramsay et al., 2000). Elles peuvent également sélectionner leur partenaire 
pour des bénéfices indirects, soit afin d'obtenir de bons gènes ou des gènes 
complémentaires pour leurs jeunes (Ramsay et al., 2000). Les femelles peuvent ensuite se 
reproduire avec d'autres mâles que leur partenaire social pour obtenir des bénéfices 
directs (Griffith et al., 2002), comme par exemple pour avoir accès à des ressources 
alimentaires sur le territoire d'un mâle hors couple (Gray, 1997). Elles peuvent aussi se 
reproduire en dehors du couple social pour des bénéfices indirects (Griffith et al., 2002), 
comme prévenir l'infertilité éventuelle de leur partenaire social (Sheldon, 1994), pour 
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obtenir des bons gènes pour leurs jeunes (Sheldon et al., 1997), pour maximiser la 
diversité génétique à l'échelle de leur couvée (Westneat et al., 1990), et/ou pour 
maximiser la diversité génétique individuelle de leurs jeunes (Kempenaers et al., 1999). 
Les mâles, quant à eux, devraient toujours tenter d'obtenir des copulations avec des 
femelles en dehors de leur couple social (Yezerinac et al., 1995) puisque la production de 
spermatozoïdes est relativement peu coûteuse (Hayward et Gillooly, 2011). 
Des taux élevés de paternités hors couple dans une espèce offre une opportunité pour une 
grande variance dans le succès reproducteur des mâles comparativement à des espèces 
monogames génétiquement (Sheldon et Ellegren, 1999 ; Yezerinac et al., 1995 ; voir 
Meller et Ninni, 1998 pour une revue), mais seulement si les gains en paternités hors 
couple ne sont pas contrebalancés par une perte en paternités dans les nids sociaux 
(Andersson, 1994 ; Webster et al., 1995). La relation entre le nombre de JDC et de JHC 
produits par un mâle est donc importante à déterminer pour comprendre comment les 
différentes stratégies de reproduction influencent son succès reproducteur total. Les 
déterminants du succès reproducteur des mâles, autant au niveau du couple que hors 
couple, sont aussi importants à identifier pour comprendre la dynamique entourant la 
reproduction chez les espèces d'oiseaux socialement monogames, mais polygames au 
niveau génétique. De nombreuses études ont déjà évalué les déterminants du succès 
reproducteur des mâles chez ces espèces, soit au niveau de leurs variables individuelles 
(Forbes, 1993 ; Dyrcz et al., 2005 ; Kempenaers et al., 2001 ; Wendeln et Becker, 1999) 
ou de l'environnement dans lequel ils se reproduisent (Perlut et al., 2006 ; Stutchbury et 
Morton, 1995). Cependant, peu d'études ont abordé les deux simultanément, et encore 
moins se sont attardées aux interactions entre les différents effets (Barbraud et 
Weimerskirch, 2005 ; Robinson et al., 2012). Pour effectuer ce type d'analyse, les études 
à long termes sont primordiales pour comprendre les relations qui peuvent varier entre les 
années (Clutton-Brock et Sheldon, 2010 ; Grant et Grant, 2002 ; Siepieski et al., 2009). 
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Relation entre le nombre de JDC et de JHC produits 
La relation entre le nombre de JDC et de JHC produits par un mâle dépend de 
l'importance des différents coûts associés aux deux composantes de la reproduction. En 
effet, la monogamie sociale implique des coûts relatifs aux soins parentaux et à la garde 
de sa partenaire sociale (Westneat et al., 1990), tandis que la polygamie génétique 
implique des coûts en temps et en énergie relatifs à la recherche de partenaires hors 
couple (Westneat et al., 1990), et au risque de contraction de maladies transmises 
sexuellement (Able, 1996). Ces divers coûts peuvent conduire à un compromis entre le 
nombre de JDC et de JHC produits par un mâle, et un investissement dans la reproduction 
hors couple pourrait donc mener à la perte de paternités dans le couple. Cependant, si les 
mâles peuvent s'investir dans les copulations hors couple à un moment où les soins à 
apporter aux jeunes de leurs nids sociaux sont minimes, le compromis entre nombre de 
JDC et de JHC est réduit. Par exemple, chez le Passerin indigo (Passerina cyanea), les 
mâles vont copuler avec des partenaires hors couple pendant l'incubation, alors que le 
nourrissage des jeunes n'a pas débuté (Westneat, 1988). Également, si la garde de la 
partenaire sociale est peu pratiquée chez une espèce, les coûts reliés au gain en paternités 
hors couple pourraient ne pas compromettre le nombre de paternités dans le nichoir 
social. 
Si un compromis entre la reproduction dans le couple et hors couple découle des 
différents coûts présentés ci-haut, une relation négative entre le nombre de JDC et de 
JHC produits pourrait être observée (Freeman-Gallant, 1997). Par exemple, Moller et 
Ninni (1998) rapportaient que chez les oiseaux, les mâles polygames avaient 
généralement moins de JDC comparativement aux mâles monogames. À l'opposé, on 
pourrait aussi observer une hétérogénéité individuelle importante, avec certains mâles 
plus performants étant en mesure de palier aux différents coûts reliés à la reproduction, et 
obtenant efficacement l'accès à des partenaires hors couple tout en ayant plusieurs JDC. 
On observerait alors une relation positive entre les deux composantes du succès 
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reproducteur (Kempenears et al., 1999 ; Saino et al., 1997). Il est par contre important de 
mentionner qu'une absence de compromis au niveau populationnel n'impliquerait pas 
nécessairement un absence de compromis au niveau individuel. En effet, un compromis 
entre la production de JDC et de JHC au niveau individuel pourrait être camouflé par des 
conditions environnementales peu contraignantes (Reznick et al., 2000). Certaines études 
ont aussi documenté une absence de relation entre le nombre de JDC et de JHC chez les 
mâles. Par exemple, Yezerinac et al. (1995) rapportaient que chez la Paruline jaune 
(Setophaga petechia), les mâles obtenant des JHC avaient autant de chance que les autres 
de perdre des JDC. 
Les déterminants du succès reproducteur 
Caractéristiques individuelles 
Chez les passereaux, plusieurs études ont documenté des associations entre le succès 
reproducteur des mâles et leurs caractéristiques individuelles. Par exemple, les mâles non 
parasités (Brown et al., 1995 ; Forbes, 1993 ; Kempenaers et al., 2001), plus grands 
(Canal et al., 2011 ; Dyrcz et al., 2005 ; Hutchinson et Griffith, 2008 ; Yezerinac et 
Weatherhead, 1997 ; voir Moller et Ninni, 1998 pour une revue), et plus lourds (Wendeln 
et Becker, 1999 ; voir Labocha et Hayes, 2012 pour une revue) ont souvent été identifiés 
comme ayant un succès reproducteur supérieur à celui des autres mâles. La présence 
d'ectoparasites chez un mâle peut avoir un effet négatif sur son succès reproducteur, 
autant à travers la sélection intersexuelle que la compétition intrasexuelle. Trois 
hypothèses sont généralement suggérées pour expliquer la préférence des femelles pour 
des partenaires non parasités. Premièrement, "l'hypothèse du parent efficace" stipule que 
les femelles préfèrent les mâles non parasités parce qu'ils devraient apporter de meilleurs 
soins aux jeunes que ceux parasités (Korpimaki et al., 1995). Deuxièmement, 
"l'hypothèse de l'évitement de transmission" suggère que les femelles évitent de se 
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reproduire avec les mâles parasités afin d'éviter de se faire infecter par les parasites qu'ils 
portent (Able, 1996 ; Borgia et Collis, 1989 ; Hillgarth, 1996). Troisièmement, 
"l'hypothèse de la corrélation des infections" propose que les femelles considèrent 
l'absence de parasites comme un signal de bonne immunité, puisque la résistance aux 
ectoparasites et aux endoparasites est corrélée, et elles sélectionnent donc les mâles non 
parasités dans le but de transmettre à leurs jeunes des gènes de résistances, puisque celle-
ci est héritable (Clayton, 1990 ; Hamilton et Zuk, 1982). Les mâles parasités peuvent 
aussi avoir un succès reproducteur réduit en raison des coûts induits par les parasites sur 
leur hôte (Constantini et Moller, 2009 ; Demas, 2004), ce qui réduirait leur compétitivité 
intrasexuelle (Bollache et al., 2001). La taille des mâles peut également influencer leur 
succès reproducteur à travers la sélection intersexuelle et la compétition intrasexuelle. Par 
exemple, la longueur du tarse est une mesure répétable indicatrice de la taille 
squelettique, corrélée à la survie chez les passereaux et hautement héritable (Alatalo et 
Lundberg, 1986 ; Hall et al., 2004). Les femelles pourraient donc sélectionner les mâles 
ayant de longs tarses pour des bénéfices génétiques (Forsman et al., 2008). En revanche, 
la longueur de l'aile est plutôt considérée comme un indicateur de la performance au vol 
(Chai et Dudley, 1999) et de l'âge (Dyrcz et al., 2005 ; Merom et al, 1999). Les mâles 
ayant de longues ailes pourraient être plus compétitifs que les autres et ainsi obtenir un 
meilleur accès aux femelles. Finalement, la masse des mâles peut influencer positivement 
leur succès reproducteur, puisque les réserves de graisses constituent une source 
d'énergie pouvant être investie dans les activités reliées à la reproduction (Labocha et 
Hayes, 2012). 
Dans un contexte de monogamie sociale, la polygamie génétique peut amplifier la 
sélection sexuelle (Webster et al., 2007). Il s'ensuit que la relation entre les 
caractéristiques individuelles des mâles et leur succès reproducteur devrait y être 
importante. De plus, différentes études suggèrent que les caractéristiques individuelles 
des mâles peuvent avoir un effet différent sur le nombre de JDC et de JHC produits 
(Cleasby et Nakagawa, 2012 ; voir Lehtonen et al., 2009 pour une revue). Il est donc 
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important de documenter ces relations séparément, de manière à comprendre comment la 
sélection sexuelle agit sur ces deux composantes, et utiliser une approche multi-traits. 
Caractéristiques en vironnementales 
Les relations entre les caractéristiques environnementales et le succès reproducteur ont 
aussi été documentées. Par exemple, les habitats fragmentés (Robinson et al., 1995) et 
pauvres en ressources alimentaires (O'Brien et Dawson, 2011) peuvent contraindre la 
reproduction. Pour les oiseaux insectivores vivant en territoire agricole, l'intensité de 
l'agriculture est un paramètre environnemental important à considérer (Jobin et al., 1996 
; Moller 2001). L'intensification des pratiques agricoles est associée à une augmentation 
de l'usage de pesticides, une perte d'habitat et une simplification des écosystèmes, ce qui 
réduit l'abondance et la diversité des insectes (Di Giulio et al, 2001), et de nombreuses 
études ont trouvé un impact négatif significatif de l'intensification sur la reproduction 
(Brickie et al., 2000 ; Ghilain et Bélisle 2008 ; Perlut et al., 2006). Dans un 
environnement de moins bonne qualité, comme en milieu de culture intensive, où le 
nombre de jeunes produits est réduit, les femelles devraient privilégier la production de 
JHC pour acquérir de bons gènes ou des gènes complémentaires pour leurs jeunes 
(Sheldon et al., 1997 ; Kempenaers et al., 1999) ou pour maximiser la diversité génétique 
à l'intérieur de leur nichée (Westneat et al., 1990) afin de réduire l'effet néfaste des 
conditions environnementales sur leur succès reproducteur (Forsman et al., 2008 ; 
Jennions et Petrie, 2000). Cette stratégie mènerait à un grand nombre d'opportunités de 
copulations hors couple pour les mâles. L'intensité de l'agriculture pourrait donc avoir un 
effet négatif sur le nombre total de jeunes produits par les mâles, tout en ayant un effet 
positif sur la proportion de JHC parmi ceux-ci. 
La densité de population pourrait aussi influencer le succès reproducteur des mâles en 
favorisant la production de JHC (voir Westneat et Sherman, 1997 pour une revue). En 
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effet, la probabilité que des interactions directes entre deux individus surviennent (par 
exemple, des copulations) augmente avec la proximité spatiale, et le nombre de JHC 
produits devrait donc être plus grand à haute densité qu'à faible densité (Westneat et 
Sherman, 1997). Par exemple, chez l'Hirondelle rustique (Hirundo rustica), Moller 
(1991) a observé que la proportion de femelles s'engageant dans des copulations hors 
couple augmentait avec la taille de la colonie. 
Le synchronisme de la reproduction correspond à la date à laquelle un couple se reproduit 
relativement à la majorité de la population. Bien que la date de ponte est généralement 
considérée comme un trait individuel (Brommer et al., 2005 ; Porlier et al., 2012), on 
peut ici considérer le synchronisme de reproduction comme un paramètre 
environnemental puisqu'il référé à l'état de la population au moment où un couple se 
reproduit. Ce paramètre peut influencer l'occurrence de paternités hors couple de la 
même façon que la densité de la population (Petrie et Kempenaers, 1998 ; Stutchbury et 
Morton, 1995), puisque le nombre de femelles se reproduisant au même moment qu'un 
mâle pourrait influencer le nombre de JHC qu'il produit en modulant les probabilités 
d'interactions avec des femelles hors couple. En effet, Stutchbury et Morton (1995) 
proposaient que la synchronisation de la reproduction dans une population favorise la 
production de JHC, puisque les mâles ont un accès potentiel à un nombre important de 
partenaires hors couple. Ainsi, les mâles se reproduisant de manière synchronisée avec 
les autres couples devraient produire plus de JHC que les mâles se reproduisant de façon 
décalée. Cependant, si les coûts reliés à la recherche de partenaires hors couple 
deviennent trop importants pour les mâles se reproduisant en synchronisme avec le reste 
de la population (en raison du haut risque de perte de paternités dans leur propre nichoir), 
une relation inverse pourrait être observée (Saino et al., 1999 ; Thusius et al., 2001). Les 
couples se reproduisant en synchronisme avec la majorité de la population pourraient 
donc produire une plus grande proportion de JDC, mais seulement pour les espèces où les 
mâles peuvent avoir un certain contrôle sur les copulations hors couple de leurs 
partenaires sociales. Un autre aspect du synchronisme de la reproduction devrait être 
considéré pour investiguer son effet sur le succès reproducteur. En effet, la plupart des 
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individus devraient se reproduire à un moment permettant de synchroniser la croissance 
des oisillons avec le moment où la nourriture est le plus abondante (Cresswell et 
McCleery, 2003 ; van Noordwijk et al., 1995). Comme le synchronisme de la 
reproduction pour un couple est relatif à la date où la majorité des couples se reproduisent 
dans la population, les couples se reproduisant de façon décalée par rapport à ce moment 
favorable produisent des jeunes qui risquent de faire face à un environnement défavorable 
à leur croissance. Le succès reproducteur total de ces individus devrait donc être réduit, et 
les femelles devraient chercher à obtenir des paternités hors couple pour limiter les effets 
néfastes de l'environnement sur leur succès reproducteur (Forsman et al., 2008 ; Jennions 
et Petrie, 2000). Ainsi, les mâles ayant une reproduction synchronisée avec les autres 
pourraient produire plus de JDC ou de JHC, selon le mécanisme prédominant. Ces 
caractéristiques environnementales sont donc importantes à considérer dans les études sur 
les déterminants du succès reproducteur. 
Interactions entre les effets des caractéristiques individuelles et environnementales 
Les conditions environnementales peuvent aussi affecter le succès reproducteur des mâles 
en influençant les relations existant entre les caractéristiques individuelles et le succès 
reproducteur. En ce sens, l'hétérogénéité individuelle pourrait être accentuée dans les 
milieux de faible qualité, tandis que dans les milieux de bonne qualité, où les ressources 
ne sont pas limitées, la plupart des individus pourraient performer de manière équivalente 
(Barbraud et Weimerskirch, 2005). Par exemple, dans un milieu de culture intensive, le 
stress induit par l'environnement pénaliserait davantage les individus les moins 
performants que ceux plus performants, et la relation entre les caractéristiques 
individuelles des mâles et leur succès reproducteur pourrait être importante. En revanche, 
en milieu de culture plus extensive, les différences entre les caractéristiques individuelles 
des mâles influenceraient plus faiblement leur succès reproducteur, puisque 
l'environnement de qualité amoindrirait les contraintes sur la reproduction. 
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La relation entre le succès reproducteur des mâles et leurs caractéristiques individuelles 
pourrait aussi varier en fonction de la densité de population. En effet, la capacité des 
femelles à choisir un partenaire pourrait dépendre de la densité de population (Petrie et 
Kempenaers, 1998). Puisque les femelles comparent possiblement les mâles entre eux 
pour leur attribuer une qualité génétique respective, une haute densité de population 
pourrait confondre les femelles dans leur choix. Le choix de partenaire basé sur les 
caractéristiques individuelles des mâles pourrait donc être compromis, et la sélection 
effectuée sur ces traits par les femelles pourrait être indétectable seulement à haute 
densité. L'intensité de la compétition intrasexueile pourrait aussi dépendre de la densité 
de population (Brown et Brown, 1996), avec une compétition accentuée à haute densité. 
Par exemple, Richardson et Burke (2001) ont observé chez 1'Oriole à ailes blanches 
(.Icterus bullockii) que les interactions agressives entre mâles étaient plus fréquentes dans 
les populations à haute densité. Être compétitif serait donc plus important pour les mâles 
se reproduisant à haute densité, et la sélection de traits impliqués dans la compétition y 
serait plus forte. Il est donc important de tenir compte de ces interactions lorsqu'on 
s'intéresse aux déterminants individuels du succès reproducteur et de les intégrer aux 
analyses, sans quoi certaines relations pourraient être masquées par des patrons 
environnementaux. 
Objectifs de recherche 
Mon projet de maîtrise vise à établir les déterminants du succès reproducteur des mâles 
Hirondelle bicolore. L'objectif général est d'évaluer la relation existant entre le nombre 
de JDC et de JHC produits, et d'établir comment le succès reproducteur des mâles varie 
en fonction de leurs caractéristiques individuelles, de l'environnement, et de l'interaction 
entre ces différents facteurs. 
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L'Hirondelle bicolore 
L'Hirondelle bicolore (Tachycineta bicolor) est un passereau migrateur nichant au 
Canada et dans le Nord des États-Unis (Winkler et al., 2011). Cet insectivore aérien est 
associé aux milieux agricoles et niche dans des cavités secondaires naturelles ou des 
nichoirs installés par l'homme. C'est une des espèces de passereaux socialement 
monogame présentant les plus hauts taux de paternités hors couple, avec 50% à 90% des 
nichées contenant au moins un JHC, et 40% à 70% des jeunes étant des JHC (Barber et 
al., 1996 ; Dunn et al., 1994 ; Kempenaers et al., 2001 ; Liijeld et al., 1993). Les couples 
produisent une nichée par année, composée de cinq oisillons en moyenne (Winkler et al., 
2011). Chez cette espèce, des évidences suggèrent que les femelles recherchent 
activement des copulations hors couple et qu'elles contrôlent de façon substantielle la 
paternité de leurs jeunes (Lifjekd et Robertson, 1992 ; Whittingham et Dunn, 2001). Les 
caractéristiques individuelles possiblement sous sélection par les femelles pourraient être 
relatives à la taille corporelle, à la masse ou au parasitisme, puisque les mâles présentent 
peu de traits sexuels secondaires (Bitton et al., 2007). La plupart des études investiguant 
les effets des caractéristiques individuelles sur le succès reproducteur des mâles 
Hirondelle bicolore se sont attardées aux différences phénotypiques entre les mâles hors 
couple et les mâles qu'ils ont cocufiés, ou entre les mâles ayant perdu des paternités à 
l'intérieur de leur nichoir et ceux qui n'en ont pas perdu (Bitton et al., 2007 ; Dunn et al., 
1994 ; Kempenaers et al., 1999). Ces études n'ont révélé aucune différence entre les 
catégories de mâles au niveau de la longueur de l'aile, de la longueur du tarse et de la 
masse corporelle. Kempenaers et al. (2001), dans une comparaison par paire entre les 
mâles sociaux et les mâles ayant obtenu des paternités hors couple dans leur nichoir, 
n'ont pas trouvé de différence au niveau de la longueur de l'aile et du tarse, mais ils ont 
trouvé que les mâles hors couple étaient en moyenne plus lourds et étaient moins 
parasités. Néanmoins, ces études ont toutes été effectuées sur une seule saison de 
reproduction, avec un échantillon relativement faible. Les relations entre les 
caractéristiques individuelles des mâles Hirondelle bicolore et leur succès reproducteur 
pourraient être détectées plus facilement avec de plus grands échantillons couvrant une 
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période de temps plus importante ainsi qu'un plus grand éventail de conditions 
environnementales. 
Chez l'Hirondelle bicolore, certaines évidences suggèrent que la plupart des copulations 
hors couple s'effectuent relativement loin du nid des femelles, probablement aux sites 
d'alimentation et de repos (Dunn et al., 1994 ; Dunn et Whittingham, 2005). Grâce à la 
télémétrie, Dunn et Whittingham (2005) ont suivi des femelles Hirondelle bicolore 
pendant leur période de fertilité. Ils ont observé qu'elles se déplaçaient à des sites de 
repos à plus de 5.8 km de leurs nichoirs et qu'elles pouvaient même se déplacer sur des 
distances de 10 km en un après-midi. Considérant que les mâles peuvent probablement se 
déplacer tout autant pour rechercher des partenaires hors couple, les copulations hors 
couples pourraient donc se produire entre individus nichant sur des sites 
considérablement éloignés. Ainsi, les caractéristiques environnementales à une échelle 
relativement grande semblent importantes à considérer pour répondre à des questions 
concernant l'effet de l'environnement sur le succès reproducteur. Des études antérieures 
ont trouvé des relations négatives entre l'intensité de l'agriculture et le succès 
reproducteur des femelles Hirondelle bicolore (Ghilain et Bélisie, 2008 ; Porlier et al., 
2009), mais la paternité des jeunes n'était pas considérée. 
Objectifs spécifiques 
Pour atteindre mes objectifs de recherche, j'utilise des données recueillies lors de 5 
saisons de reproduction (2006 à 2010) dans un système de 400 nichoirs. Ceux-ci sont 
répartis sur 40 fermes (10 nichoirs par ferme) sur une superficie de 10 200 km2 en Estrie 
et en Montérégie, au Québec. La région est caractérisée par un gradient géographique 
d'intensification agricole perpendiculaire au fleuve Saint-Laurent, allant des grandes 
monocultures de céréales et de soya à l'ouest (cultures intensives) aux petites fermes 
laitières et fourragères à l'est (cultures extensives). Le succès reproducteur des mâles du 
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système a pu être déterminé grâce à des outils moléculaires et aux méthodes 
d'assignations de paternité génétique. Cette étude tente d'offrir une vue d'ensemble 
incluant de multiples interactions entre des phénomènes complexes. En effet j'investigue 
non seulement les relations entre les caractéristiques individuelles des mâles et le nombre 
de jeunes qu'ils produisent et entre les variables environnementales et le nombre de 
jeunes qu'ils produisent, mais je m'intéresse aussi aux interactions entre ces facteurs. De 
plus, je fais la distinction entre le nombre de JHC et de JDC produits dans le but de 
séparer les mécanismes de sélections respectifs impliqués. Finalement, décrire la relation 
entre le nombre de JHC et de JDC produits par un mâle m'aidera à comprendre comment 
les deux types de reproductions interagissent. 
Plus spécifiquement, les travaux présentés dans ce mémoire visent à 1) établir la relation 
entre le nombre de JHC et de JDC produits; 2) établir les effets des variables 
individuelles des mâles sur leur succès reproducteur; et 3) établir les effets de 
l'environnement sur leur succès reproducteur. Je veux donc documenter la relation 
existant entre le nombre de JDC et de JHC produits, et je teste l'hypothèse selon laquelle 
les mâles sans mallophages (Kempenaers et al., 2001), avec de longues ailes (Dyrcz et 
al., 2005), de longs tarses (Canal et al., 2011) et une masse plus grande (Kempenaers et 
al., 2001) devraient avoir un succès reproducteur supérieur comparativement aux autres. 
Je vise aussi à tester l'hypothèse selon laquelle les mâles nichant en milieu où la culture 
est plus intensive devraient avoir un succès reproducteur réduit (Ghilain et Bélisle 2008 ; 
Porlier et ai, 2009), et documenter comment ces relations diffèrent pour le nombre de 
JDC et de JHC produits. Je teste l'hypothèse selon laquelle les mâles nichant à haute 
densité de population et en synchronisme avec les autres devraient produire plus de JHC 
(Jennions et Petrie, 2000). De plus, je veux tester l'hypothèse selon laquelle les effets des 
caractéristiques individuelles sur les succès reproducteurs devraient être plus importants 
en milieu de culture intensive (Barbraud et Weimerskirch, 2005), et documenter 
comment ces relations pourraient varier en fonction de la densité de population. 
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CHAPITRE I 
DÉTERMINANTS DU SUCCÈS REPRODUCTEUR CHEZ LES MÂLES 
HIRONDELLE BICOLORE (TACHYCINETA BICOLOR) 
Description de l'article et contribution 
L'étude présentée dans ce chapitre vise à évaluer les déterminants du succès reproducteur 
chez les mâles Hirondelle bicolore. Plus particulièrement, l'objectif général est d'établir 
la relation existant entre le nombre de jeunes produits par les mâles dans leur couple et 
hors couple, et d'établir comment le succès reproducteur des mâles varie en fonction de 
leurs caractéristiques individuelles, de l'environnement, et de l'interaction entre ces 
différents facteurs. Les auteurs de cette étude sont moi-même et Dany Garant. J'ai 
contribué de façon majoritaire à toutes les étapes de ce projet soit : la récolte de données 
sur le terrain, la gestion des bases de données, l'élaboration des questions de recherche, 
les analyses statistiques, l'interprétation des résultats ainsi que la rédaction de la première 
ébauche de l'article qui suit. Dany Garant a contribué au développements des idées à la 
base de ce projet et révisé toutes les analyses et les versions préliminaires de cet article. 
L'article présenté ici est le cœur de ce mémoire et sera soumis à Behavioral Ecology and 
Sociobiology, une revue scientifique de calibre international. 
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THE DETERMINENTS OF REPRODUCTIVE SUCCESS IN MALES TREE 
SWALLOWS (TACHYCINETA BICOLOR) 
par 
ANDRÉANNE LESSARD & DANY GARANT 
ABSTRACT 
Reproductive success is an important component of fitness and is central to evolutionary 
ecology studies. In socially monogamous birds, males can increase their reproductive 
success by producing both within-pair (WPY) and extra-pair (EPY) young. Deciphering 
the relative contribution of individual and environmental determinants of reproductive 
success of both components in such conditions is essential to improve our understanding 
of the possible costs and benefits of genetic polygamy in these species. Here, we use a 5-
year dataset collected over 400 nest boxes located in contrasted environments to 
investigate the determinants of male reproductive success in a wild population of tree 
swallows (Tachycineta bicolor). First, we found a weak positive relationship between the 
number of WPY and EPY obtained by males but this effect varied across years. We 
found that the presence of chewing lice reduced males' reproductive success. Males with 
longer tarsus or wings had a higher reproductive success than smaller males, and this 
effect was mostly driven by the production of a higher number of EPY. These effects 
interacted differently with population density: the effects of tarsus length and wing length 
were more important at low and high population density, respectively. Environmental 
conditions also directly influenced reproductive success. Indeed, males nesting in high 
density areas had more EPY. In addition, the timing of reproduction had no effect on the 
total number of young produced, but males breeding earlier in the season had more WPY, 
while males had more EPY later during the breeding season. Males nesting in more 
intensively cultivated areas had a lower reproductive success mostly because they had 
fewer WPY. Altogether our results are suggesting a complex interplay between 
individual and environmental determinants of reproductive success in tree swallows. 
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implying that different sexual selection mechanisms might be acting on male individual 
characteristics depending on environmental contexts. 
Key words: environmental gradient, genetic polygamy, individual heterogeneity, sexual 
selection, tree swallow 
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INTRODUCTION 
Natural selection theory resides on the variation in fitness among individuals within a 
population (Darwin 1859). Fitness can be defined as the relative capacity of an individual 
to transmit his genes to the next generation, and depends on his survival and reproductive 
success (Darwin 1859). Therefore, understanding how interindividual variations promote 
reproductive success is central to evolutionary ecology studies. Reproductive success 
represents the total number of offspring produced by an individual, and strategies used to 
optimize it will depend on the mating system. 
In socially monogamous species, males usually provide paternal care but can nevertheless 
increase their total reproductive success by obtaining extra-pair paternities (EPP) (Hasson 
and Stone 2011). In a review on birds, Griffith et al. (2002) reported that EPP occurred in 
more than 75% of socially monogamous species studied. High rates of EPP in a species 
provide an opportunity for an increased variance in male reproductive success compared 
to more genetically monogamous species (Yezerinac et al. 1995; Sheldon and Ellegren 
1999; see Moller and Ninni 1998 for a review), but only if EPP are not counterbalanced 
by paternity losses within the social nest (Andersson 1994; Webster et al. 1995). The 
relationship between the number of within-pair young (WPY) and extra-pair young 
(EPY) produced by a male could be negative if a trade-off occurs between the number of 
WPY and EPY resulting from the different costs associated to mate guarding and search 
for extra-pair partners (Freeman-Gallant 1997). For example, Moller and Ninni (1998) 
reported that polygynous males generally had fewer WPY compared to monogamous 
males. Alternatively, a consistent individual heterogeneity, with some males efficiently 
gaining access to extra-pair mates while having several WPY, could result in a positive 
relationship between the two components of reproductive success (Saino et al. 1997; 
Kempenaers et al. 1999). Some studies also documented an absence of relationship 
between the production of WPY and EPY in males. Evaluating how males perform at the 
extra-pair and within-pair level is essential to understand the costs and benefits of genetic 
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polygamy in a socially monogamous species. The factors affecting the number of WPY 
and EPY obtained by males could be different, and are important to distinguish (Petrie 
and Kempenaers 1998; Moller et al. 2003; Bitton et al. 2007). Those factors could also 
vary across years or depending on environmental conditions. Long term studies are thus 
needed to accurately assess the determinants of reproductive success for males (Grant and 
Grant 2002; Siepieski et al. 2009; Clutton-Brock and Sheldon 2010). 
In a context of social monogamy combined with genetic polygamy, the sexual selection 
acting on males should lead to important relationships between male individual 
characteristics and reproductive success (Jennions and Petrie 2000; Forsman et al. 2008). 
In passerines, where such mating systems are common, several studies have documented 
associations between diverse individual characteristics and male reproductive success. 
For example, males without parasites, (Forbes 1993; Brown et al. 1995; Kempenaers et 
al. 2001), of larger size (Yezerinac and Weatherhead 1997; Dyrcz et al. 2005; Hutchinson 
and Griffith 2008; Canal et al. 2011 ; see Moller and Ninni 1998 for a review) and weight 
(Wendeln and Becker 1999, see Labocha and Hayes 2012 for a review) are often reported 
to have a higher reproductive success than others. These individual characteristics could 
influence male reproductive success through their effects on female choice (Hamilton 
1990; Canal et al. 2011), and intrasexual competitiveness (Demas 2004; Constantini and 
Moller 2009). Sexual selection is hence often increased by polygamy (e.g. Webster et al. 
2007) and several studies suggest that the traits influencing WPP can differ from those 
that influence EPP (reviewed in Lehtonen et al. 2009; Cleasby and Nakagawa 2012). 
Environmental influences on reproductive success have also been documented in 
passerines. For example, population density could influence male reproductive success, 
through an increased number of EPY produced (see Westneat and Sherman 1997 for a 
review). Indeed, the likelihood of direct interactions between two individuals, including 
copulations, is likely to increase with spatial proximity, and hence the number of EPY 
should be higher at high population density (Westneat and Sherman 1997). The timing of 
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reproduction, which corresponds to the date at which an individual reproduces relatively 
to the rest of the population, also influences the occurrence of EPY (Stutchbury and 
Morton 1995; Petrie and Kempenaers 1998). Stutchbury and Morton (1995) suggested 
that synchronous breeding promotes extra-pair mating, since males have a potential 
access to a high number of extra-pair mates. Therefore, males breeding synchronously 
with other couples should produce more EPY than males breeding before or after the 
peak of reproduction. Also, in insectivorous birds breeding in farmlands, the intensity of 
agriculture has been shown to be an important determinant of reproductive success 
(Brickie et al. 2000; Perlut et al. 2006; Ghilain and Bélisle 2008). In a low quality 
environment, like in highly intensive cultivated areas, where the number of offspring 
produced is lower, females should favor the production of EPY to acquire good or 
complementary genes for their offspring and reduce the adverse effects of the 
environmental conditions (Jennions and Petrie 2000; Forsman et al. 2008). Intensity of 
agriculture could thus enhance the number of EPC opportunities, and have an impact on 
the total number of young and EPY produced by males. These environmental 
characteristics are hence important to be considered when studying determinants of 
reproductive success. 
Environmental conditions could also influence the reproductive success of males by 
affecting the relationships between individual characteristics and reproductive success. 
For instance, individual heterogeneity could be accentuated in a low quality environment 
whereas under good conditions most individuals could perform equally (Barbraud and 
Weimerskirch 2005). For example, Robinson et al. (2012) found that highly ornamented 
males collared flycatchers (Ficedula albicollis) had a higher fitness relatively to others 
during dryer summer conditions, but not during wetter years. Relationships between male 
reproductive success and phenotypes could also vary according to population density. 
Indeed, female choice capacity could depend on population density (Petrie and 
Kempenaers 1998). Since females may compare sexually selected signals among males to 
assess their respective genetic quality, a high density could confuse females in their 
comparisons. Mate choice based on male individual characteristics could thus be 
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compromised, and selection on these traits could be undetectable at high density. 
Intensity of intrasexual competition could also depend on population density (Brown and 
Brown 1996), with an enhanced competition at high density. Being competitive would 
thus be more important for males breeding at high density, and the selection on traits 
implicated in competitiveness would then be stronger. 
Here, we use a 5-year dataset collected over 400 next boxes located in contrasted 
environments to investigate the determinants of male reproductive success in a wild 
population of tree swallows (Tachycineta bicolor). Most studies investigating the impact 
of individual characteristics on reproductive success in male tree swallows focused on the 
differences in characteristics between extra-pair males and the males they cuckolded, or 
between males that lost paternities within their social nest and those who did not (Dunn et 
al. 1994; Kempenaers et al. 1999; Bitton et al. 2007), and found little difference among 
males. For example, Kempenaers et al. (2001), in a comparison of extra-pair and within-
pair males, found no difference in wing and tarsus length, but reported that extra-pair 
males were on average heavier and were less parasitized than within-pair males. 
Nevertheless, these studies were conducted on a single season of reproduction, with a 
relatively low number of individuals and reproductive events. Inter-annual variation in 
selection patterns could thus have led to erroneous conclusions (Baeta et al. 2012). 
The aims of this study were to quantify (1) the reproductive success of male tree 
swallows and in particular the relationship between the number of EPY and WPY 
obtained; (2) the effects of individual characteristics on male reproductive success and 
document how those relationships differ between the number of WPY and EPY 
produced; (3) the effects of environment, namely agricultural intensity, population 
density and timing of reproduction, on the different components of reproductive success 
(total, WPY, EPY) and their interactions with individual characteristics. We hypothesize 
that males without chewing lice (Kempenaers et al. 2001), with longer wings (Dyrcz et 
al. 2005), longer tarsus (Canal et al. 2011) and bigger mass (Kempenaers et al. 2001) 
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should have a higher reproductive success compared to others. We also hypothesize that 
males breeding in more intensively cultivated areas should have a reduced reproductive 
success (Ghilain and Bélisle 2008; Porlier et al. 2009). We hypothesize that males 
breeding at high population density and synchronously with the others should produce 
more EPY (Jennions and Petrie 2000). Lastly, we hypothesize that the effects of 
individual characteristics on reproductive success should be more important in more 
intensively cultivated areas (Barbraud and Weimerskirch 2005). 
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MATERIALS AND METHODS 
Studied species and system 
Tree swallows are migrating birds nesting in the north of the United-States and Canada in 
secondary cavities or nest boxes (Winkler et al. 2011). They produce one brood per year 
consisting on average of 5 young (Stutchbury and Robertson 1988) and both parents 
provide care to the young. They are one of the socially monogamous passerine species 
presenting the highest EPP rates, with 50% to 90% of broods containing at least one 
EPY, and 40% to 70% of offsprings being EPY (Dunn et al. 1994; Lifjeld et al. 1993; 
Barber et al. 1996; Kempenaers et al. 2001). In this species, there is evidence that females 
seek EPC and have substantial control over the paternity of their young (Liljekd and 
Robertson 1992; Whittingham and Dunn 2001). Individual characteristics possibly under 
selection by females could be related to body size, mass and parasitism, as males exhibit 
little secondary sexual character development (Bitton et al. 2007). 
Our study system is located in southern Québec, Canada, and covers an area of 
approximately 10 200km2. Each year from 2006 until 2010 we monitored 400 nest boxes 
located on 40 farms (10 nest boxes on each farm) (see Ghilain and Bélisle 2008 for a 
more detailed description of the study system) every two days throughout the breeding 
season (from May to July). The farms are distributed along an east-west gradient of 
agricultural intensification, ranging from small-scale and dairy farms (extensive cultures) 
to large-scale and continuous cropping farms (intensive cultures) (Figure 1). This 
gradient is also characterized by a forest cover reduction and fragmentation, a loss of 
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Figure 1. Distribution of the 40 farms used to study tree swallows (Tachycineta bicolor) 
along a gradient of agricultural intensification in southern Québec, Canada. Land cover 
types are based on a mosaic of classified Landsat-TM satellite images (Canadian Wildlife 
Service 2004) and include forest cover (medium grey), extensive cultures (light grey) and 
intensive cultures {white). Water bodies are presented in black. Coordinates are UTM, 
zone 18, Nad83 
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Breeding birds monitoring 
Breeding females and males were captured in nest boxes during incubation and food 
provisioning, respectively, and were considered as being the social parents of the brood. 
Breeding parameters recorded included: laying date (date of the first laid egg), clutch size 
(number of eggs), number of nestlings (number of hatched young) and number of 
fledglings (number of nestlings aged 16 days). Each individual was marked with a US 
Fish and Wildlife Service aluminum band and a blood sample was taken from the 
brachial vein and collected on a qualitative P8 grade filter paper (Fisher Scientific) (at 
first capture for adults, and at 12 days of age for young). Blood samples were stored at 
room temperature until DNA extraction. For each adult we measured body mass (± O.lg), 
tarsus length (± 0.02mm) and wing length (± 0.5mm), and noted the presence or absence 
of feather parasites (holes and eggs of chewing lice in the external rectrices). 
Microsatellite analyses 
DNA extractions were carried out using a proteinase K overnight digestion followed by 
NaCl extraction as described in Porlier et al. (2009). Microsatellite polymorphism was 
then analysed at the following 6 loci: IBI Ms5-29, TBI 81 and TBI 104, developed on 
tree swallows, and HrU7, Hir 19 and Hir 22, developed for barn swallows (Hirundo 
rustica). See Table 1 for characteristics of the used loci. Amplification by PCR was 
performed in a 1 Op.1 volume (8-10 mM Tris-HCL (pH 9.0); 40-50 mM KCL; 0.08-0.10% 
Triton X-100; 3.0-4.5 mM MgCl2; 0.004-0.006 mg BSA; 80-200 mM dNTPs; 500-800 
mM unlabelled primer; 250-400 mM labelled primer; 0.25-1 U AmpliTaq Gold (Applied 
Biosystems) and 10 ng DNA template) using a GeneAmp 9700 thermalcycler (Applied 
Biosystems). The thermal profile used consisted of a 6 min at 94°C initial denaturation 
step, followed by 30 (IBI Ms5-29, HrU7) / 35 (Hir 19, Hir 22) / 36 (TBI 81, TBI 104) 
cycles at 94°C for 30 s, 58°C (TBI 81) / 60°C (Ms5-29, HrU7, Hir 19, Hir 22) / 64°C 
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(TBI 104) for 45 s and 72°C for 45 s, with a final elongation step of 10 min at 72°C. The 
PCR products were visualised using an AB-3130 automated DNA sequencer and the 
alleles were scored using GENEMAPPER V. 4.0 (Applied Biosystems). 
Table 1: Characteristics of microsatellite loci used in this study, based on the 5826 
individuals genotyped in our system from 2006 to 2010. Size indicates the range of 
observed alleles in base pairs; H0 and HE are the observed and expected heterozygosity; k 
is the number of alleles; PIC is the polymorphism information content, an index of 





Repetition type Size (bp) Ho HE k PIC Reference 
HrU7 (A)4(C)3(AAACC)2 138-158 0.638 0.685 1 0.641 (Primmer et ai. 1995) 
(X84092) (AAAC)3 
Hir 19 (ATGG)4ACGG 144-188 0.746 0.801 12 0.772 (Tsyusko et al. 2007) 
(EF120616) (ATGG),5 
Hir 22 (ATCT)7 228-312 0.697 0.857 22 0.841 (Tsyusko et al. 2007) 
(EF120619) 
1BI MS5-29 (GTTT)s 134-158 0.650 0.653 7 0.587 (Conrad et al. 2001) 
TBI 81 (AC)ç 250-278 0.879 0.889 14 0.878 (Stenzler 2001 ) 
(AF321975) 
TBI 104 (AC)]o 230-252 0.715 0.714 12 0.697 (Stenzler 2001 ) 
(AF321973) 
Molecular sexing 
The sex of every individual was determined by amplification of the Chromohelicase-
DNA binding (CHD) genes (as in Porlier et al. 2009 and Baeta et al. 2012). Briefly, we 
used the P2 and P8 primers (Griffiths et al. 1998) to perform the amplification by PCR in 
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a 20(j.l volume (8 mM Tris-HCL (pH 9.0); 40 mM KCL; 3.0 mM MgCl2; 0.008 mg BSA; 
80 mM dNTPs; 500 mM of each primer; 2 U AmpliTaq Gold (Applied Biosystems) and 
40 ng DNA template) using a GeneAmp 9700 thermalcycler (Applied Biosystems). The 
thermal profile used consisted of a 6 min at 95°C initial denaturation step, followed by 35 
cycles at 95°C for 1 min, 52°C for 45 s and 72°C for 45 s, with a final step of 1 min at 
52°C and 10 min at 72°C. Amplified bands from CHD-W and CHD-Z were visualised on 
3% agarose gels. 
Paternity assignments 
Maternity was first determined in the field as the female captured in a given nest box was 
considered the mother of all young in that nest and was later confirmed by genetic 
exclusion using CERVUS (V 3.0.3 ; Kalinowski et al. 2007). Paternity was assigned for 
juveniles with a known mother based on a likelihood approach set at 95% trio confidence 
level using the software CERVUS. In tree swallows, most extra-pair copulations (EPC) 
are thought to occur relatively far from the females' nest, like in feeding or roosting areas 
(Dunn et al. 1994; Dunn and Whittingham 2005). Using telemetry on female tree 
swallows during their fertile period, Dunn and Whittingham (2005) observed that they 
traveled to roosting sites up to 5.8km from their nest boxes, and could even travel up to 
10km during the day. Considering that males can probably travel as well to seek EPC, 
they could thus occur between individuals nesting in considerably distant sites; maybe in 
different farms (mean distance ± s.e. between two farms in our system is 42.21km ± 
21.09km). We thus included as potential fathers every adult male captured within 
different radius of the young's nest box (same farm and in a radius of 5, 10, 15 and 20 
km, and males from the whole system). The best assignment results (rate of success) were 
obtained at the 15km radius. Therefore, we used the paternity assignments obtained with 
the 15km radius for further analyses. According to our knowledge of the system and 
commonly used parameters, we considered that the proportion of population sampled was 
1.00 and that the proportion of loci mistyped was 0.02 in our analyses. We excluded 
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individuals genotyped at less than 4 loci (N=80, 1.21% of individuals) and young without 
a known and successfully genotyped mother (N=74, 1.66% of young). 
Quantification of environmental variables 
Environmental variables for every nest box were quantified within a radius of 15km, in 
order to cover the region where tree swallows can travel to seek extra-pair partners and to 
be consistent with the scale used in our paternity assignment procedures. We defined 
population density as the number of nest boxes occupied by tree swallows (i.e. with a 
minimum of one tree swallow's egg laid in the nest). The timing of reproduction was 
defined as the difference in days between the date of first laid egg in a nest and the date at 
which the highest number of nests had their first laid egg. Finally, agricultural intensity 
was defined as the proportion (in percentage) of intensive culture in the cultivated areas 
around every nest box based on Landsat-7 satellite images taken from August 1999 to 
May 2003 (Canadian Wildlife Service 2004). All measurements were obtained with ARC 
VIEW GIS SPATIAL ANALYST v. 2.0a (ESRI 2005). 
Statistical analyses 
We used Generalized Linear Mixed Models (GLMMs) with Poisson error structure (log 
link) to assess the individual and environmental determinants of male reproductive 
success. We used three measures of reproductive success: 1) total number of young (all 
young assigned to a given male), 2) number of within-pair young (WPY, number of 
young assigned to a male in the nest box where he was captured and identified as being 
the social partner of the female) and 3) number of extra-pair young (EPY, number of 
young assigned from other nest boxes). Fixed effect variables included in the models 
were standardized (mean zero, unit variance). Model selections were performed using 
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backward procedures, sequentially removing the least significant term from the model 
based on its p-value (alpha = 0.05) (Crawley 2007). All statistical analyses were 
performed using lme4 library (Bates et al. 2011) run in the R statistical environment v. 
2.12.1 (R Development Core Team 2010). 
Relationship between the number of EPY and WPY 
To assess the relationship between the number of EPY and the number of WPY 
considering a possible variability among years, we used a GLMM with Poisson error 
structure that included EPY as the response variable and WPY, year and their interaction 
as predictive variables. Male identity was included as a random effect because males 
contributed on average to 1.49 years of data (s.e.: ± 0.81). We tested for the random 
effect with an ANOVA between the model including and excluding male identity. 
Effects of the individual and environmental characteristics on reproductive success 
To determine the effects of the individual and environmental characteristics on male 
reproductive success three models were used, one for each measure of reproductive 
success. The full models included as fixed effect variables the different individual 
characteristics of interest (presence of feather lice, wing length, tarsus length, and body 
mass), environmental variables (population density, reproductive timing (linear and 
quadratic effects) and agricultural intensity) and year (to account for heterogeneity 
among breeding seasons - see Baeta et al. 2012). The models also included interactions 
between the individual characteristics and population density as well as agricultural 




A total of 797 adult males were caught in the study system from 2006 to 2010 and 
genotyped at 4 microsatellites loci or more. For our statistical analyses, we only included 
the males that were assigned as a social male to a nest (e.g. caught in a nest while feeding 
the young), so that we had a measure of within-pair reproductive success and a 
comparable measure of total reproductive success for every male. We also excluded 
males with a social partner genotyped at less than 4 loci or unknown, since the paternity 
assignments of all young were performed using their mothers' genotypes. As a result, 705 
adult males were considered in our final analyses (see Table 2 for more details about the 
sampling). We were able to assign 70% of the young to a given male on average on a 
given year (Table 2). We found a high rate of extra-pair fertilisation in our system, with 
86% of the nests containing at least one EPY, and 52% of all young being EPY (Table 2). 
Table SI (supplementary material) summarizes overall and yearly mean individual 
characteristic values (± s.e.) measured on adult males and mean environmental conditions 
experienced on the study site. Table S2 (supplementary material) presents Pearson 
correlations between all individual and environmental variables. 
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Table 2: Details of tree swallow population sampling and genetic assignment for each 
year of the study. Sampling: number of young with both social parents known, number of 
adult males caught in the system, and number of adult males considered as social males 
in their nest (therefore included in the statistical analyses). Genetic assignment: number 
of young successfully assigned to a known adult male, assignment rate, and mean number 
of young assigned per male ± s.d. (total number of young, number of within-pair young 
(WPY) and extra-pair young (EPY)), only for the males considered as the social male in 
their nest. We also provide the proportion of nests with at least 1 EPY and the overall 
proportion of EPY produced. The numbers of young are always referring to the number 
of fledglings. 
2006 2007 2008 2009 2010 Total 
Sampling: 
Young 428 652 666 610 553 2909 
Adult males 164 176 154 149 154 797 



















Total 2.11 ±1.87 2.92 ±2.30 3.14 ±2.27 2.72 ±2.44 2.70 ±2.26 2.75 ±2.26 
WPY 1.52 ±1.51 2.15 ±1.77 2.13 ±1.67 1.88 ±1.66 1.92 ±1.76 1.94 ±1.69 
EPY 0.59 ±1.10 0.76 ±1.21 1.01 ±1.59 0.84 ±1.51 0.78 ±1.45 0.80 ±1.39 
Nests with EPY 84% 78% 89% 90% 88% 86% 
EPY / total 
young 
58% 44% 52% 54% 52% 52% 
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Relationship between the number of EPY and WPY 
The relationship between the number of WPY and the number of EPY was positive and 
marginally non-significant (£=0.057 ± 0.032, z==1.76, p=0.078). We also found a 
marginally non-significant difference in the relationships between WPY and EPY among 
years (LRT=9.28, p=0.054, df= 4). This difference was mainly due to the relationship 
between the number of WPY and EPY being positive and significant in 2007 (6=0.129 ± 
0.048, z=2.69, /?=0.007) and 2009 (6=0.181 ± 0.053, z=3.41, /?<0.001 ) but not in other 
years (2006 : 6=0.005 ± 0.079, z=0.07, p=0.95; 2008: 6=-0.025 ± 0.050, z=0.50, p=0.62 ; 
2010: è=-0.013 ± 0.055, z=0.24,/?=0.81 ; see Figure 2). 
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Figure 2: Relationship between the number of within-pair young (WPY) and extra-pair 
young (EPY) produced by male tree swallows in a) 2007 and b) 2009. For illustration 
purpose, each circle represents the mean number of EPY (±s.e.) for every number of 
WPY. Lines represent the predicted relationship between the number of WPY and EPY 
produced from a Poisson model. 
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Determinants of reproductive success 
Total number of young, number of WPY and EPY decreased significantly with the 
presence of feather lice (Table 3 and Figure 3). Males with parasites had on average 1 
young less compared to males not parasitized (Figure 3), and this relationship was 
constant among the different environmental conditions (all interactions with /?>0.16). We 
found no significant effect of body mass (all p>0.25) for any of the reproductive success 
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Parasitism 
Figure 3: Relationship between the presence or absence of the parasitic feather lice and 
the total annual reproductive success of male tree swallows. For illustration purpose, raw 
data are presented. The effect size in the final model is presented in Table 3 (a) 
(b =-0.312 ± 0.059, z = 5.25,p < 0.001). 
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Total number of young and number of EPY increased significantly with male wing length 
(Table 3), but not the number of WPY (6=0.037 ± 0.034, z=1.08, />=0.28). We found no 
significant effects of tarsus length on reproductive success (all p>QA9). However, there 
was a significant positive interaction between population density and wing length on the 
number of EPY, suggesting that the number of EPY increases more importantly with 
wing length at high population density (Table 3 and Figure 4). There was also a 
significant negative interaction between the effects of population density and the tarsus 
length on the total number of young and the number of EPY, suggesting that the 
reproductive success of males (total and EPY) increases with tarsus length only at low 
population density (Table 3). Population density had no effect on the relationships 
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Figure 4: Relationship between male wing length and number of extra-pair young (EPY) 
at high (filled circles) and low (open circles) population density. The statistical model 
included density as a continuous variable (Table 3). Here, the population was separated in 
two classes of density, according to the mean population density encountered in the 
system (33 occupied nest boxes within 15km radius). Lines (black = high density, dashed 
= low density) represent the predicted number of EPY as a function of wing length 
corrected for other significant variables in the model presented in Table 3 (c) (tarsus 
length, parasitism and timing of reproduction). 
After accounting for the timing of reproduction, there was a main significant positive 
relationship between population density in a 15km radius around the nest box and the 
number of EPY (Table 3). However, there was no relationship between population 
density and the total number of young (Z>=0.015 ± 0.033, r=0.45, p=0.65) or the number 
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of WPY (b=-0.023 ± 0.036, z=0.65, p=0.52). Interestingly, we found that the number of 
WPY decreased significantly with the timing of reproduction, with males reproducing 
earlier having more WPY (Table 3). The number of EPY followed a positive quadratic 
relationship with the timing of reproduction, which was principally due to males 
reproducing later than the peak of the season having more EPY (Table 3 and Figure 5). 
The timing of reproduction had no significant effect on the total number of young 
(£>=-0.039 ±0.031, z= 1.27, p=0.20). Our analyses also revealed that the total number of 
young and the number of WPY significantly decreased with the proportion of intensive 
culture within a radius of 15km around the nest box (Table 3), but not the number of EPY 
(b=-0.063 ±0.076, z=0.82, p=0A\). We found no interactions between the intensity of 
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Figure 5: Relationship between the timing of reproduction and the number of extra-pair 
young (EPY) produced by male tree swallows. The line represents the expected number 
of EPY as function of the timing of reproduction and corrected for the other significant 
variables in the model presented in Table 3 (c) (wing length, tarsus length and 
parasitism). 
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Table 3: Final generalized mixed effect models (with a Poisson error structure) of the 
effects of individual and environmental characteristics on male tree swallows' 
reproductive success: (a) Total number of young, (b) Number of within-pair young 
(WPY) and (c) Number of extra-pair young (EPY). Effect sizes are standardized (mean 
zero, unit variance). Model (c) also accounts for a significant year effect, as determined 
with a LRT between the model including and excluding the year (LRT= 10.541, p=0.032, 
4M)-
Response trait Variable Effect size S.E. z-value p-value 
(a) Total number of Intercept 1.114 0.052 21.58 <0.001 
young Wing length 0.058 0.032 1.84 0.065 
Tarsus length 0.015 0.034 0.44 0.66 
Parasites -0.312 0.059 5.25 <0.001 
Density 0.033 0.036 0.90 0.37 
Proportion of -0.085 0.035 2.44 0.015 
intensive 
agriculture 
Tarsus length X -0.078 0.036 2.15 0.031 
Density 
(b) Number of WPY Intercept 0.709 0.056 12.73 <0.001 
Parasites -0.232 0.065 3.57 <0.001 
Timing of -0.092 0.034 2.73 0.006 
reproduction 
Proportion of -0.119 0.035 3.37 <0.001 
intensive 
agriculture 
(c) Number of EPY Intercept -0.645 0.258 2.50 0.012 
Wing length 0.192 0.071 2.71 0.007 
Tarsus length 0.058 0.075 0.77 0.44 
Parasites -0.545 0.120 4.54 <0.001 
Timing of -0.027 0.075 0.36 0.72 
reproduction 
Timing of 0.078 0.031 2.48 0.013 
reproduction 2 
Density 0.196 0.080 2.46 0.014 
Wing length X 0.197 0.068 2.91 0.004 
Density 




In this study we assessed individual and environmental determinants of male 
reproductive success in tree swallows. First, we found little indication of a trade-off 
between the number of WPY and EPY obtained by males. Instead, there was a weak 
positive relationship between these components of reproductive success but this effect 
varied with years. However, we found that the presence of feather lice was associated to a 
reduced reproductive success. Males with longer tarsus or wings had a higher 
reproductive success than smaller males, and this effect was mostly driven by the 
production of a higher number of EPY. These effects depended on population density: the 
effects of tarsus length and wing length were more important at low and high population 
density, respectively. In addition, males nesting in high density areas had more EPY. The 
timing of reproduction had no effect on the total number of young produced, but males 
breeding earlier in the season had more WPY, while males had more EPY later during the 
breeding season. Males nesting in more intensively cultivated areas had a lower 
reproductive success mostly because they had fewer WPY. Our results certainly bring 
new information on male reproduction in socially monogamous species with high rates of 
extra-pair paternity. 
Relationship between the number of WPY and EPY 
The number of EPY produced by a male was weakly positively correlated with the 
number of WPY produced. Hence there seems to be no phenotypic trade-off between the 
two components of reproductive success. Such finding diverges from the tendencies 
reported by Moller and Ninni (1998) among different bird species, where polygynous 
males generally had a decreased number of WPY compared to monogamous males. 
Instead, our results suggest a consistent individual heterogeneity, where some males 
perform both at the EPY and WPY level while others are less efficient at the two levels. 
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This result is consistent with Kempenaers et al. (1995) findings in male blue tits (Parus 
caeruleus). In their study, they observed that most of the males obtaining EPY did not 
lose paternity in their social nests. Mate guarding in tree swallows is thought to be rare 
(Leffelaar and Robertson 1984), and hence the costs related to the gain in EPY may not 
always be important. However, the relationship between the number of WPY and EPY 
produced was significant only in 2007 and 2009, and further investigations remain to be 
performed to explain this pattern. For instance, an analysis including more years and 
focussing on individual slopes for each male over different breeding seasons would allow 
to tease apart these effects. 
Individual determinants of reproductive success 
Parasitism 
Males without feather lice had a higher reproductive success, including both greater 
number of EPY and WPY. Our index of parasitism considers chewing lice burden, which 
are ectoparasites that could affect male condition and be visible to females. Three 
hypotheses are generally suggested to explain female preference for males without 
parasites (Moller et al. 1990). The "efficient parent hypothesis" suggests that females 
prefer males without parasites to ensure optimal paternal care to their offspring 
(Korpimaki et al. 1995). Hence, females should choose males without parasites as their 
social mates. In our system, the proportion of males without feather lice was considerable 
(annual proportion ranges from 16.95% to 34.01%, see Table SI), and females could thus 
possibly have the capacity to make such choices. However, because of the high rate of 
extra-pair paternity found in our system, this could only provide a partial explanation of 
the higher number of WPY obtained by unparasitized males. Two more likely non-
mutually exclusive hypotheses may better explain the observed relationships. First, the 
"parasite avoidance hypothesis" suggests that females prefer males without parasites to 
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avoid getting infected (Borgia and Collis 1989; Able 1996; Hillgarth 1996). This 
hypothesis is coherent with the negative relationships observed between the presence of 
parasites and the number of WPY as well as the number EPY. Second, the "correlated 
infection hypothesis" suggests that females choose males without ectoparasites because 
of a correlation between the resistance to ectoparasites and endoparasites, which is 
heritable (Hamilton and Zuk 1982; Clayton 1990). Females thus use the absence of 
ectoparasites as a signal of good immunity and choose to mate with males without 
parasites to produce young with a superior immunity (both WPY and EPY). In socially 
monogamous species with extra-pair paternities, a female should choose males without 
parasites as extra-pair partners, especially when her social partner is parasitized 
(Hamilton 1990). To test this hypothesis, we took a closer look at our data using a 
GLMM with Poisson error structure (log link) to assess the individual and environmental 
determinants of male loss of paternity within their social nest (response variable weighted 
for the number of young in the nest and all predictive variables standardized). This model 
revealed that social males with feather lice indeed lost a significantly higher number of 
paternities in their nest due to extra-pair paternities than males without feather lice 
(b=0.157 ± 0.045, z=3.49,/?<0.001, ,/V=616; Table S3, supplementary material). 
Feather lice could also affect directly male competitiveness (Bollache et al. 2001), since 
there is increasing evidence that parasites are costly (Demas 2004; Constantini and 
Mailer 2009). For example, there could be a trade-off among reproduction, survival and 
immune defence. As such, Forbes (1993) suggested that parasitized individuals could 
limit the amount of energy invested into current reproduction to survive and increase 
their chance to reproduce when not parasitized in the future. This strategy could be 
beneficial for males in our system, since feather parasite burden is not repeatable 
(Repeatability=0.03, p=0.53, Namong=105, Ar,w</™=474). An experimental study on pied 
flycatcher (Ficedula hypoleuca) by llmonen et al. (2000) also showed that experimental 
activation of the immune system alone, independently of the parasitic load, was sufficient 
to lower reproductive success. The costs related to parasitism could thus constrain males 
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in their reproductive effort and reduce their competitiveness, hence lowering their 
reproductive success. 
Body size 
In our study system, larger males, with longer tarsus or wing, had more EPY than smaller 
males. Such finding was also previously documented in several bird species. In the pied 
flycatcher, cuckolder males have longer tarsi than cuckolded males (Canal et al. 2011). 
Similarly, in the skylark (Alauda arvensis), Hutchinson and Griffith (2008) reported that 
males with longer wings were less likely to be cuckolded and Dyrcz et al (2005) found 
that males with longer wings sired more nestlings in the promiscuous aquatic warbler 
(Acrocephalus paludicola). Interestingly, tarsus and wing length were only weakly 
correlated in male tree swallows (JV=628, Pearson correlation, r=0.09, /7=0.018) 
suggesting that they could influence male reproductive success in different ways, as these 
two traits may be under different types of selection. For instance, tarsus length is a 
repeatable indicator of squeletal size during adulthood, correlates with survival in 
passerines, and is highly heritable (Alatalo and Lundberg 1986; Hall et al. 2004). 
Intersexual selection could thus drive the relationship between male tarsus length and 
number of EPY, where females would prefer males with longer tarsus as extra-pair mates 
for indirect benefices (Forsman et al. 2008). On the other hand, wing length is considered 
to be an indicator of flight performance (Chai and Dudley 1999) and age (Merom et al. 
1999; Dyrcz et al. 2005). Males with longer wings could thus be older and have a greater 
mating experience. While we could not account for age in our models since it is unknown 
for most males (94%) in our study system, we found a positive correlation between wing 
length and minimum known age for males (JV=705, r=0.21, PO.OOl). The effect of age 
(experience) could thus partly account for the effect of wing length on males' 
reproductive success. This is concordant with a recent meta-analysis by Cleasby and 
Nagakawa (2012) that reported a positive correlation between male age and success in 
extra-pair paternity but little evidence for an association between male age and within-
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pair paternity. We do not exclude the possibility that intersexual selection may act on 
wing length, but instead suggest that intrasexual competition is more important for this 
trait as males with longer wings are likely to be more competitive and therefore get a 
better access to extra-pair mates. 
Environmental determinants of reproductive success 
Population density 
Population density influenced male reproductive success. Males nesting at high 
population density had more EPY, and our results are consistent with previous findings in 
other swallow species. In barn swallows, the proportion of females engaged in extra-pair 
copulations increased with colony size (Moller 1991). In cliff swallows (Petrochelidon 
pyrrhonota), the probability to observe at least one extra-pair copulation attempt in a 
group increased with its size, and the mean number of extra-pair copulation attempts 
received per female per minute increased significantly with colony size (Brown and 
Brown 1996). In a meta analysis on the effect of breeding density on extra-pair 
fertilizations, Westneat and Sherman (1997) found a positive relationship between the 
occurrence of extra-pair fertilizations and population density: in 8 out of 11 studied 
species, there were more extra-pair fertilizations in areas or years of higher density. They 
proposed that these relationships were observed because the likelihood of direct 
interactions increases with spatial proximity. Extra-pair copulations would thus be a 
behavior especially sensitive to density, and our results provide further support to this 
hypothesis. 
It is also important to note that population density affected the relationships between 
individual traits and reproductive success. First, the impact of the tarsus length on the 
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number of EPY was observed only for males nesting at low density, suggesting that 
population density could influence the females' capacity to choose mates (Petrie and 
Kempenaers 1998). Although Petrie and Kempenaers (1998) suggest that population 
density facilitates extra-pair mate choice by females, we propose that there is a threshold 
after which females could be confused. Indeed, considering that up to 72 males could be 
present in a 15km radius at high population density, there is a great proportion of 
potential partners that a female would not be able to assess as effectively as under lower 
density. This could limit the capacity of females to compare the different males available 
and to make the best mate choice. Male harassment could also constrain female 
selectivity at high density but not at low density. 
Second, the impact of wing length was stronger for males nesting at high density. In this 
case, the extent of intrasexual competition would be higher because of a greater number 
of competitors and potential mates. Indeed, Brown and Brown (1996) showed that for the 
colonial cliff swallow, the intensity of competition for matings increased with colony 
size. As a result, more competitive males (with longer wings) would gain access to a 
greater number of copulations than less competitive ones, and the relationship should be 
more important at high density as the competition is more intense. In addition, the higher 
number of potential mates at high density (up to 72 females to gain access to for extra-
pair copulations) allows for a greater advantage of being a competitive male than at low 
density (as few as zero female besides the social mate). 
Altogether our results suggest that population density influences the effect of male size 
on their extra-pair reproductive success in various ways through two possibly different 
sexual selection mechanisms. 
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Timing of reproduction 
The timing of reproduction also affected male reproductive success, but the effects on the 
number of WPY and EPY were in opposite directions. Moreover, the relationships found 
were contradictory to our initial prediction that males breeding synchronously with the 
majority of couples should produce more EPY (Stutchbury and Morton 1995; Petrie and 
Kempenaers 1998). However, the relationships between the timing of reproduction and 
the number of WPY and EPY produced could be due to the relative moment in the season 
more than the synchronism with other individuals. Males nesting earlier in the season had 
more WPY, potentially because these individuals and their respective social partners 
arrived earlier on the breeding site, and could therefore choose the best sites (Smith and 
Moore 2005; Sergio et al. 2007). A fine scale habitat selection could occur locally in our 
system, where individuals arriving first on a farm settle in the better quality nest boxes. 
Individuals breeding earlier are also likely to produce young that would grow when the 
insects on which they feed are abundant (van Noordwijk et al. 1995; Cresswell and 
McCleery 2003; Rioux-Paquette et al. 2012). Females breeding early would thus provide 
their young with a favorable environment, and therefore it would be less important to 
seek extra-pair copulations for genetic benefits (Foerster et al. 2003). On the other hand, 
couples breeding latter in the season potentially arrived late on the breeding site, and are 
therefore constrained to settle in low quality sites. Their young would also grow at a 
period where the insects might be less abundant and therefore face a more stressful 
environment. Females could thus favor extra-pair fertilizations to gain genetic benefits in 
response to the low quality environment and as a result, males sexually active late in the 
season could obtain a greater number of extra-pair copulations. 
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Agricultural intensity 
Males had fewer young in more intensively cultivated areas, which is concordant with 
previous findings for female tree swallows in this study system (Ghilain and Bélisle 
2008; Porlier et al. 2009). The intensity of agriculture can affect the reproductive success 
of males through an increase in pesticide use, habitat loss and ecosystem simplification, 
all of which reducing the abundance and diversity of insects on which tree swallows are 
likely to feed on (Di Giulio et al. 2001). The reduction of male reproductive success was 
observed only at the within-pair level, males having the same number of EPY throughout 
the gradient of agriculture intensity. The lack of a relationship between the intensity of 
the agriculture and the production of EPY, combined with a negative relationship 
between agricultural intensity and the number of WPY, suggests that females favored 
extra-pair fertilizations in more intensively cultivated areas. Indeed, in a low quality 
environment, such as those typical of highly intensive areas, females could favor extra-
pair fertilizations for genetic benefits. For example, EPY could have an enhanced 
immune system (Sheldon et al. 1997; Johnson et al. 2000), which would reduce the 
adverse effects of being in low quality environmental conditions. 
The intensity of agriculture had no effect on the relationships between morphological 
traits of males and their reproductive success, suggesting that the different agricultural 
environment affected males independently of their traits. This finding is opposite to our 
original prediction that in poor environmental conditions, individual heterogeneity should 
have been accentuated (see Barbraud and Weimerskirch 2005). A non-random 
distribution of individuals along the environmental gradient could have masked the 
interaction between environmental quality and the phenotypes. This is equivalent to a 
counter-gradient variation (Conover and Schultz 1995) where a geographical pattern of 
genotypes influencing phenotypes in a direction opposed with the environmental gradient 
effect could minimize phenotypic change along this gradient. In our system, there is a 
non-random distribution of individual concordant with a counter gradient pattern, as more 
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genetically diversified individuals are found in lower quality habitats, thereby possibly 
reducing the adverse effects of these habitats on the phenotypes (see Porlier et al. 2009). 
Conclusion 
Our results indicate that reproductive success of male tree swallows depends on various 
individual characteristics such as presence of feather lice, wing length and tarsus length, 
as well as environmental parameters such as population density, timing of reproduction 
and agricultural intensity. These results support previous studies on this species. 
However, our results also highlight the importance of using a global approach that 
decomposes total reproductive success into the production of EPY and WPY and 
considers how they are affected by complex interactions between phenotypic and 
environmental characteristics. Also, the absence of a trade-off between the production of 
EPY and WPY in our system contributes to our understanding of the implications of high 
genetic polygamy in socially monogamous species. This study based on data collected on 
more than 700 couples over 5 seasons of reproduction in a contrasted environment 
certainly emphasizes the importance to adopt a global and synthetic view of male 
reproductive success. More work is now required to bring this large scale, multi-year, 
multi-environment approach to central questions in ecology such as the stability of 
genetic benefits of extra-pair paternity across contexts and over time. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 
L'objectif de ma maîtrise était d'établir les déterminants du succès reproducteur des 
mâles Hirondelle bicolore en établissant la relation entre le nombre de jeunes dans le 
couple (JDC) et de jeunes hors couple (JHC), ainsi qu'en documentant leur succès 
reproducteur en fonction de leurs traits individuels, de l'environnement et de l'interaction 
entre ceux-ci. 
D'abord, mes résultats ne suggéraient pas de compromis entre le nombre de JDC et de 
JHC produits par les mâles. J'ai plutôt observé une faible relation positive entre les deux 
composantes du succès reproducteur, ce qui suggère une hétérogénéité individuelle 
importante, avec des mâles de qualité supérieur arrivant à bien performer autant au 
niveau de la reproduction hors couple que dans le couple. Je crois que cette relation 
positive peut être expliquée en partie par le fait que les mâles Hirondelle bicolore gardent 
peu leur partenaire sociale (Leffelaar et Robertson, 1984). Cependant, cette relation 
n'était observée qu'en 2007 et 2009, et une étude plus approfondie devrait être effectuée 
pour expliquer ce patron. 
Ensuite, j'ai montré que les mâles sans mallophages produisaient plus de jeunes au total, 
dans le couple et hors couple. L'avantage des mâles non parasités pourrait se situer au 
niveau de la sélection intersexuelle, avec des femelles préférant se reproduire avec des 
individus non parasités pour qu'ils puissent apporter de bons soins aux jeunes (Korpimâki 
et al., 1995), pour éviter de se faire infecter elle-même par les parasites (Able, 1996 ; 
Borgia et Collis, 1989 ; Hillgarth, 1996), et/ou pour transmettre des gènes de résistance à 
leurs jeunes (Clayton, 1990 ; Hamilton et Zuk, 1982). Les mâles non parasités pourraient 
également être avantagés au niveau de la compétition intrasexuelle, en raison des coûts 
induits par les parasites (Constantini et Moller, 2009 ; Demas, 2004). Les mâles avec de 
longs tarses et de longues ailes avaient aussi un succès reproducteur supérieur, et la 
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relation était principalement due à une augmentation au niveau du nombre de JHC 
produits. La longueur du tarse est un trait héritable corrélé à la survie (Alatalo et 
Lundberg, 1986 ; Hall et al., 2004), et les femelles pourraient donc sélectionner les mâles 
ayant des longs tarses pour des bénéfices génétiques (Forsman et al., 2008). La longueur 
de l'aile, quant à elle, est entre-autres un indicateur de performance au vol (Chai et 
Dudley, 1999) et de l'âge (Dyrcz et al., 2005 ; Merom et al., 1999), et les mâles avec de 
longues ailes pourraient être plus compétitifs pour obtenir l'accès aux partenaires hors 
couple. 
Finalement, les mâles nichant à haute densité de population produisaient plus de JHC. 
Les interactions directes entre individus, comme par exemple les copulations, peuvent en 
effet être plus fréquentes à haute densité de population, ce qui pourrait expliquer ce 
patron (Westneat et Sherman, 1997). La densité de population influençait aussi le succès 
reproducteur des mâles en interagissant avec les traits individuels. En effet, la relation 
entre la longueur du tarse et le nombre de JHC produits était observée seulement à faible 
densité. Tel qu'expliqué ci-haut, les mâles avec des grands tarses pourraient avoir un 
nombre de JHC élevé parce qu'ils sont sélectionnés par les femelles. À haute densité, la 
capacité des femelles à choisir leurs partenaires pourrait être limitée par la confusion 
(Petrie et Kempenaers, 1998), ce qui expliquerait l'absence de relation dans ces milieux. 
En revanche, la relation entre la longueur de l'aile et le nombre de JHC produits était plus 
forte à haute densité. Dans ce cas, la relation entre la longueur de l'aile et le succès 
reproducteur serait plutôt due à la compétition intrasexuelle (voir ci-haut). En effet, 
l'intensité de la compétition pourrait augmenter avec la densité de population (Brown et 
Brown, 1996), et la relation entre la longueur de l'aile, qui est un indice de compétitivité, 
serait plus importante à haute densité. Ensuite, les mâles nichant en milieu de culture 
intensive avaient un succès reproducteur réduit. Ces résultats sont en accord avec les 
études de Ghilain et Bélisle (2008) et Porlier et al. (2009) menées dans le même système. 
J'apporte cependant ici une nuance, à savoir que cette réduction en succès reproducteur 
est principalement due à une réduction dans le nombre de JDC produits. Les femelles 
pourraient favoriser la production de JHC en milieu intensifs pour des bénéfices 
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génétiques, et ainsi minimiser les effets néfastes de l'environnement sur la survie de leurs 
jeunes (Johnson et al., 2000 ; Sheldon et al., 1997), ce qui expliquerait la relation 
observée. Le timing de reproduction n'avait pas d'effet sur le nombre total de jeunes 
produits, mais les mâles se reproduisant relativement tôt en saison produisaient plus de 
JDC, et ceux se reproduisant tard produisaient plus de JHC. Ceci pourrait être dû à 
l'abondance d'insectes pour nourrir les oisillons, qui serait optimale pour les couples se 
reproduisant plus tôt en saison (Rioux-Paquette et al., in press). Ainsi, les femelles se 
reproduisant relativement tard pourraient favoriser la production de JHC pour des 
bénéfices génétiques (Foerster et al., 2003), ce qui offrirait de nombreuses opportunités 
de copulations hors couple pour les mâles se reproduisant à ce moment. À l'inverse, les 
femelles se reproduisant plus tôt auraient moins avantages à rechercher des fertilisations 
hors couple, et les opportunités pour la production de JHC seraient réduites pour les 
mâles. 
Implications et perspectives futures 
Les résultats de cette étude témoignent de l'importance de s'attarder à la vue d'ensemble 
pour comprendre des phénomènes parfois complexes. Par exemple, l'effet positif de la 
longueur du tarse sur le succès reproducteur des mâles Hirondelles bicolores n'aurait put 
être décelé sans tenir compte de l'interaction avec la densité de population. Bien que le 
timing de reproduction n'avait aucun effet sur le nombre total de jeunes produits par les 
mâles, une approche décortiquant le succès reproducteur dans le couple et hors couple 
m'a permis de mieux comprendre comment ce paramètre environnemental influençait les 
patrons de reproduction. Les études à long terme sont également importantes pour décrire 
de la manière la plus juste possible les patrons de sélection sexuelle, puisque ceux-ci 
peuvent varier dans le temps. En effet, dans notre étude, nous avons observé une 
hétérogénéité individuelle au niveau du succès reproducteur pour deux des cinq années, 
et peu d'indication de compromis entre la reproduction dans le couple et hors couple. 
Une étude ne couvrant qu'une seule saison de reproduction (ex. 2006, 2008 ou 2010) 
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aurait pu conclure à une absence de relation, et tirer des conclusions bien différentes. De 
plus, bien que plusieurs études se soient déjà intéressées aux déterminants du succès 
reproducteur des mâles Hirondelle bicolore, la plupart d'entre elles portaient uniquement 
sur la reproduction hors couple ou sur les différences phénotypiques entre les mâles 
obtenant des paternités hors couple et ceux qui en perdaient dans leur couple (Bitton et 
al., 2007 ; Kempenaers et al., 1999 ; Kempenaers et al., 2001). Ici, je me suis intéressée 
au succès reproducteur dans son ensemble, avec ses différentes composantes et les 
compromis pouvant exister, ce qui permet de mieux comprendre l'effet global des 
déterminants du succès reproducteur. Dunn et al. (1994), pour leur part, se sont intéressés 
au succès reproducteur dans le couple, mais n'ont pas trouvé de relation avec le 
phénotype. Cependant, leur taille d'échantillon était plutôt faible, avec 23 couples suivis 
durant une saison de reproduction. Kempenaers et al. (1999) ont d'ailleurs affirmé que 
des études à grande échelle, couvrant plusieurs saisons de reproduction, étaient 
nécessaires pour résoudre le casse-tête que constitue la paternité chez l'Hirondelle 
bicolore. Mon étude, qui utilise les données recueillies dans plus de 700 couples 
d'hirondelles bicolores, sur cinq saisons de reproduction, constitue probablement une 
avancée importante dans ce sens. 
Les résultats de mon étude ouvrent la porte sur différentes questions concernant la 
reproduction des Hirondelles bicolores. Par exemple, il serait intéressant de documenter 
si la croissance ou la survie des JHC est différente de celle des JDC. En effet, les femelles 
qui se reproduisent avec des mâles hors couple obtiennent-elles réellement des bénéfices 
génétiques, et si oui, de quelle ampleur? Bien que certaines études aient déjà investigué la 
question, comme par exemple Whittingham et Dunn (2001) qui ont documenté la survie 
des JDC et des JHC avant l'envol chez l'Hirondelle bicolore, il serait pertinent d'intégrer 
les interactions possibles avec l'environnement dans de telles analyses. Également, l'âge 
des mâles n'a pas été intégré dans mes modèles, puisqu'il est inconnu pour la majorité 
des individus (94%). Cependant, ce paramètre pourrait avoir un effet substantiel sur le 
succès reproducteur et pourrait agir différemment selon la composante du succès 
reproducteur (JHC ou JDC) (Cleasby et Nagakawa, 2012); il serait donc intéressant de 
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l'intégrer, au moment où la taille d'échantillon le permettra, à des analyses visant à 
complementer celles présentées dans ce mémoire. 
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ANNEXE 1 
Table SI. Phenotypic traits ± s,d.: mean wing length (in millimetres), mean tarsus length (in millimetres), mean body mass (in grams) 
and parasitism rate (number of males with feather lice / number of males without feather lice). Environmental conditions ± s.d.: mean 
population density (number of nests occupied by tree swallows within 15 km for each farm), mean timing of reproduction (difference 
in days between the date of first laid egg in a male's nest and the date at which the highest number of nests had their first laid egg 
within a radius of 15 km) and mean agricultural intensity (% of intensive culture in the cultivated areas within 15 km for each farm). 
2006 2007 2008 2009 2010 Total 
Phenotypic traits: 
Wing length 118.06 ±3.21 120.06 ±3.11 118.90 ±3.15 120.48 ±3.07 119.65 ±3.87 119.49 ±3.38 
Tarsus length 12.47 ±0.39 12.19 ± 0.39 12.13 ±0.40 12.17 ± 0.41 12.15 ±0.37 12.17 ±0.40 
Body mass 20.47 ± 1.10 20.77 ± 1.11 20.67 ± 1.08 20.64 ± 1.01 20.14 ± 1.08 20.56 ± 1.10 
Parasites 98/20 115/53 97/50 90/44 90/48 490/215 
Environmental conditions: 
Population density 36.03 ± 17.85 32.20 ± 17.16 30.33 ± 14.58 28.65 ± 14.31 26.40 ± 13.87 30.72 ± 15.82 
Timing of reproduction 3.92 ± 9.04 2.25 ± 7.73 3.16 ±7.28 1.81 ±7.67 2.49 ±7.83 2.68 ±7.89 
Agricultural intensity - - - - - 48.8 ±26.3 
ANNEXE 2 
Table S2. Pearson's correlations between the different fixed effect variables included in the models on reproductive success: mean 
wing length (in millimetres), mean tarsus length (in millimetres), mean body mass (in grams) and parasitism (presence/absence of 
parasites), population density (number of nests occupied by tree swallows within 15 km for each farm), timing of reproduction 
(difference in days between the date of first laid egg in a male's nest and the date at which the highest number of nests had their first 
laid egg within a radius of 15 km) and agricultural intensity (% of intensive culture in the cultivated areas within 15 km for each 
farm). Significant correlations are presented in bold. 
Wing length Tarsus length Body mass Parasites Density Timing 
Tarsus length 
r=0.094, p=0.018 





N=619 - - - -
Parasites 
/•=-0.160, p<0.001 r=-0.002, p=0.95 r=0.012, p=0.76 
N=698 N=632 N=686 
Density 
r=-0.021, p=0.57 r=-0.007, p=0.86 r=-0.068, p=0.07 r=-0.001, p=0.98 
N=698 N=632 N-686 N=705 
Timing 
r=-0.108, p =0.004 r=-0.061, p=0.13 r=-0.210, p<0.001 r=0.024, p=0.53 r=0.070, p=0.06 
N=698 N=632 N=686 N=705 N=705 
Agricultural r=-0.019, p=0.61 r=-0.022, p=0.57 /-=0.012, p=0.76 r=-0.016, p=0.68 r=-0.158, p=0.33 r=-0.022, p=0.57 
intensity N=698 N=632 N=686 N=705 N=40 N=705 
ANNEXE 3 
Table S3: Final generalized mixed effect models of the effects of phenotypic traits and 
environment on the number of paternity loss by male tree swallows within their social 
nest owing to extra-pair paternities (EPP). The effect sizes are standardized (mean zero, 
unit variance). Model selection was performed using backward procedures, sequentially 
removing the least significant term from the model based on its p-value (alpha = 0.05). 
Response trait Variable Effect size S.E. z-value p-value 








0.067 0.028 2.42 0.015 
-0.088 0.036 -2.41 0.016 
0.157 0.045 3.49 <0.001 
0.071 0.031 2.29 0.022 
-0.069 0.015 -4.64 <0.001 
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